ACTUALITÉS SCIENTIFIQUES ET INDUSTRIELLES 
277 
EXPOSÉS DE BIOMÉTRIE 
ET DE 
STATISTIQUE BIOLOGIQUE . 


Publiés sous la direction de 


GEORGES TEISSIER 
Sous-directeur de la Station Biologique de ROSCOFF 


IX 
VÉRIFICATIONS EXPÉRIMENTALES DE 


LA THÉORIE MATHÉMATIQUE 
DE LA LUTTE POUR LA VIE 


PAR pe 


Dr G7 F “GAUSE 


Institut Zoologique et Comité online de l'Université de Moscou 


PARIS 
HERMANN ET C', ÉDITEURS 
6, Rue de la Sorbonne, 6 


1935 


PRÉFACE 


Ans ce fascicule je me propose d'exposer certaines 
| vérifications expérimentales de la théorie mathéma- 
tique de la lutte pour la vie. Il me parait inutile de 
| prouver actuellement la nécessité de ces dernières. 
“4 Les données expérimentales qui pourraient servir 
de base à la compréhension des processus de la lutte pour la 
vie manquent presque totalement. En raison de cette absence, 
l'étude mathématique de la question par Viro VOLTERRA, l'émi- 
nent mathématicien italien, par le professeur LorTka et d'autres, 
a été forcément fondée sur des observations dans la nature. Mais 
cette information ne peut pas être soumise à l'analyse rigoureuse 
qu'exige le problème. En cffet, elle présente le résultat de con- 
ditions de milieu inconnues : les quantités qu’elle fournit ne sont 
que des échantillons et elle ne s'étend qu'à une ou deux généra- 
tions successives. Quelle qu’en soit l'inspiration géniale, la con- 
sidération de telles données ne peut aboutir qu'à des conjectures. 
La solution d'un problème si essentiellement dynamique doit être 
appuyée sur des preuves expérimentales. 

Le but principal de nos expériences c’est de fournir une base 
pour comprendre la nature exacte de l’action numérique réci- 
proque qui se poursuit de génération en génération entre dif- 
férentes espèces d'animaux, vivant ensemble. Cependant, en ce 
moment, nous nous efforçons seulement d'établir certains types 
fondamentaux des fluctuations et des changements qui se pro- 
duisent dans nos associations biologiques. En langage mathéma- 
tique, cela veut dire que ce qui nous intéresse en premier lieu 
ce sont les propriétés qualitatives des intégrales de certaines 
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équations différentielles de la lutte pour la vie qui touchent nos 
associations. Si nous nous rappelons qu’à cause de la complexité 
de ces équations les mathématiciens ne peuvent pas pour la 
plupart d’entre elles nous indiquer rien d'autre que des propriétés 
qualitatives, nous aussi, pour le moment, n'exigerons rien de 
plus des expériences biologiques. Nous voudrions souligner seule- 
ment que nous nous efforcerons d'établir d'abord dans tous les 
cas le type des changements d'une association déterminée par 
voie d’expérimentation qualitative, et seulement ensuite de 
rattacher ce type à toutes les dépendances quantitatives délicates 
existant dans l’association. 

J'ai déjà eu l’occasion d'exposer certaines de mes expériences 
précédentes dans l'ouvrage The Struggle for Existence (Balti- 
more : Williams and Wilkins C°). Dans ce fascicule ne sont 
entrées que les recherches exécutées après que ce travail a été 
terminé. Une part considérable des matériaux d’expérimentation 
sont ici publiés pour la première fois. 

En terminant, je voudrais exprimer ma sincère reconnaissance 
au professeur W.-W. ALparov pour l'intérêt qu'il a témoigné à 
mes recherches. Je suis redevable au professeur A.-A. Wrrr pour 
de nombreuses indications mathématiques et enfin, je remercie 
M. G. Teissær de l'honneur qu'il m'a fait d'insérer ce fascicule 
dans sa collection des « Exposés de Biométrie ». 


G.-F. GAUSE. 


Institut Zoologique de l'Université de Moscou, 
Avril 1935. 


I. DEUX ESPÈCES DE « NICHE » 
IDENTIQUE SE DISPUTANT LA MÊME NOURRITURE 


1. — Le cas classique d’une concurrence entre deux espèces 
pour une place commune dans un microcosme a été pour la 
première fois étudié mathématiquement par Vocrerna (1926) et 
Lora (1932). Sous une forme plus générale cette équation de la 
lutte pour la vie a été écrite par Gause (1932), et avant de 
passer à la partie expérimentale nous consacrerons un certain 
temps à une discussion théorique de la question. 

S'il n’y avait aucune limitation de la nourriture, chaque espèce 
pourrait se multiplier en progression géométrique : 


CA 


= ÔN. 


Cependant, les ressources du microcosme étant limitées il existe 
un certain nombre (W) d'individus qui ne peut pas être dépassé, 
et la multiplication, comme l’expérimentation l'a montré, se pour- 
suit d’après l'équation VERHULST-PEARL : 

dN K—N 


= bN K 


Lorsqu'il existe, dans un microcosme à réserves d'énergie limi- 
tées (maintenues constamment à un cortain niveau), simultané- 
ment deux espèces, qui se nourrissent de la même nourriture, 
elles font concurrence l’une à l'autre dans l'utilisation de cette 


nourriture. Le processus de la concurrence peut s'exp: HORS 
Re à Rs $ & 
l'équation différentielle suivante : 


dN, ESNE 

D = bN, y 7 
daN, K = N — pN 
Cal. ous 


2 
où N, et N, sont le nombre des individus (ou la biomasse) de la 
première et de la seconde espèce; b, et b, les coefficients de mul- 
tiplication (coefficients de l'accroissement géométrique potentiel- 
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lement possible); K, et K, — les biomasses maximales des espèces, 


lorsqu'elles croissent séparément; «, 8 — les coefficients de la 
er res 
lutte pour la vie. L'expression Rs 28 caractérise la pos- 


K, 
sibilité non utilisée de croissance de la première espèce dans une 
population mixte, et le coefficient « montre le degré d'influence 
d’une unité de la biomasse de la seconde espèce, sur la possibilité 
de croissance non utilisée de la première espèce. 

L'étape suivante dans le traitement mathématique du problème 
est l'analyse du sytème des équations (1) qui doit nous permettre 
de faire des déductions quant aux résultats de la lutte pour la vie. 
L'intégration qualitative de ce système a été faite par VOLTERRA et 
Lorka, en admettant que « — 1/8. Physiquement le sens de cette 
hypothèse consiste en ce que les deux espèces se nourrissent d’une 
seule et même substance alimentaire ou bien que, lorsqu'elles se 
nourrissent d'une nourriture mixte, elles absorbent dans la même 
proportion les divers composants de leur régime alimentaire. 
De fait, si l'individu de la seconde espèce absorbe une quantité de 
nourriture double de celle d’un individu de la première, et si ils 
se nourrissent de la même substance, l'influence d’un individu de 
la seconde espèce sur la possibilité non utilisée de croissance de 
la première sera deux fois plus forte que l'influence de la première 
spete sur elle-même (« sera — 2). Mais alors l'individu de la 
première espèce aura une action deux fois plus faible sur la pos- 
sibilité de croissance inutilisée de la seconde espèce, que ne l'est 


< 
l'influence de cette espèce sur elle-même (e = 5) 


Évaluant cette limitation d’un point de vue plus général, nous 
pouvons dire qu'il s’agit ici d'espèces qui appartiennent à une 
niche écologique identique du microcosme, c’est-à-dire qu’elles 
coïncident l’une avec l’autre dans la nourriture, les habitudes et 
le mode de vie. Mais si ces espèces appartiennent à des niches 
différentes et qu’à côté de la nourriture commune chacune d'elles 
peut avoir accès à quelque nourriture spécifique, que l’autre 
espèce ne peut ni obtenir, ni assimiler, alors leur influence mutuelle 


sera plus faible (par exemple : a — D et 8 = 5) En tout cas 


alors a ne sera plus égal à 3 > 
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2. — Nous pouvons maintenant faire l'intégration qualitative du 
système des équations (1) avec telle valeur des paramètres qu'on 
veut, c’est-à-dire étudier le cours de la lutte pour la vie entre les 
espèces appartenant aussi bien à la même niche qu’à des niches 
écologiques différentes du microcosme. L'application de la méthode 
de Poincaré montre que les cas suivants sont possibles : 

1 — Sie > 2 et g > Ka alors ou bien la première espèce 

2 1 
expulsera définitivement la seconde, ou bien celleci expulsera 


finalement la première selon la relation quantitative existant entre 
les espèces au début de la lutte pour la vie. 


P — Si e< T et f < T (condition de l'appartenance des 
2 1 
espèces à des niches différentes, laquelle n’est réalisable LU 


: . . 
ts B ), les espèces continueront à exister ensemble indéfiniment. 


bV — Siu < T etp > i alors seul N, restera. 
- 1 


K — Si a = = et g < B alors N, seul restera quelles que 
2 1 


soient les relations initiales entre les espèces. Dans les cas 
3° et #° nous avons affaire à des espèces appartenant à une niche 
identique. 

Afin d'obtenir une représentation plus nette des quatre types de 
la lutte pour la vie nous pouvons nous les représenter graphique- 
ment, en utilisant la méthode des isoclines. Ainsi, nous marquons 
sur les abscisses la concentration de l'espèce N,, et sur les ordon- 
nées celle de N,, alors ayant étudié les changements de leurs 
relations nous obtiendrons une représentation nette du mouve- 
ment d’une population mixte. Les courbes que nous dessinerons 
sur la surface N, N, seront justement les courbes intégrales de 
l'équation (1). Dans des points déterminés les tangentes à ces 
courbes intégrales seront horizontales, dans d’autres elles seront 
verticales ou bien dirigées sous un angle de #5°. Il nous est facile 
de calculer théoriquement la position de l'isocline, par exemple 
des tangentes horizontales, c’est-à-dire la place géométrique des 
points où les tangentes sont horizontales aux courbes intégrales. 
En profitant de la disposition des isoclines on peut établir théori- 
quement le mouvement des courbes intégrales elles-mêmes. 
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En divisant la seconde équation du système (1) par la première, 
nous obtenons : 


K, — N, — EN, 


dN, DM, o 
IN. bN, Ka — M — aa 
as DS 


De cette façon l’isocline des tangentes horizontales An = 0 


aura lieu lorsque le numérateur est égal à zéro, d’où son équa- 
tion: N, = K, — BN,. Par conséquent, cette isocline représente 
une ligne droite, dont l’ordonnée initiale est déterminée par la 
valeur K, l'angle d'inclinaison par le coefficient de la lutte 


pour la vie £, et avec N, = O son abscisse est égale à B. D'une 


manière correspondante, l'équation de l’isocline des tangentes 
verticales sera: N, = K, — aN,. 

Nous pouvons dire maintenant que les quatre conditions que 
nous avons écrites plus haut, déterminent quatre types de la situa- 
tion relative de ces isoclines qui sont représentées graphiquement 
sur la figure 1. Dans le premier cas, l'isocline des tangentes 
horizontales est intersectée par l'axe des abscisses plus près 
K., et l'isocline des tangentes verticales est intersectée par 
l'axe des ordonnées au dessous de K,. Comme résultat il peut y 
avoir deux états stationnaires : ou bien il ne reste que l'espèce N, 
ou seulement N,, ce qui dépend de l'état initial du système. Les 
cas 3 et 4 sont les plus habituels et ils coïncident avec les recherches 
de Vortenra et de Lorra. Ici une espèce, quel que soit l'état initial, 
expulse Pautre entièrement. Du point de vue du tableau des 
courbes intégrales, nous avons en somme soulevé ici l'une des 
isoclines, laissant l’autre sans changement. Enfin dans le cas 2, 
nous soulevons pour ainsi dire simultanément les deux isoclines 
et comme résultat il s'établit un état de stabilité (nœud) à l'inter- 
section des isoclines, caractérisant la possibilité d'une existence 
en commun des deux espèces pendant un temps infiniment long. 
Théoriquement, la possibilité d’un tel état avait été indiquée aussi 
par Lorka (1932). 

Nous voudrions signaler ici une analogie intéressante. Appa- 
remment, le système des équations (1) caractérise non seulement 
l'expulsion d’une espèce par une autre de l'association biologique, 
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mais il est commun à toute une série de domaines des sciences 
naturelles. Il représente l'équation différentielle de l’action réci- 
proque de deux processus qui se font concurrence. Comme l'écrit 
Va DER Por (1934) : « En effet, il a été montré qu'une oscillation 
électrique supprime l’autre. Il est intéressant de noter que nos 


| Me 
Fig. 1. — Analyse qualitative des équations (1). 


équations pour ce processus qui furent d'abord dérivées en 1921, 
sont exactement égales à celles qui se rencontrent dans le problème 
maintenant célèbre de la biocénologie (LoTKA, VoLTERRA). Du 
point de vue mathématique, l'expulsion d’une espèce par une 
autre est analogue au problème que nous avons considéré, où 
une oscillation, tandis qu’elle se forme, supprime l'autre. Pourtant 
ici cette analogie ne sera pas poussée plus loin. » 

3. — Nous verrons ultérieurement que, dans les associations 
biologiques réelles, ont lieu des processus qui sont beaucoup 
plus complexes que nous ne l'avons supposé jusqu'ici. Aussi 
l’analogie que nous venons d'indiquer plus haut montre-t-elle 
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plutôt que nous ne sommes pas encore très éloignés d’un traite- 
ment élémentaire du problème. 

Examinons tout d’abord certaines particularités caractéristiques 
des expériences que nous avons entreprises et les processus qui 
y ont lieu dans les conditions naturelles. Comme on le voit nette- 
ment sur la figure 4 (le cas trois), la concurrence centre deux 
espèces que représente l'équation (1) comprend 2 étapes. D'abord, 
les deux espèces s’accroissent jusqu'à ce qu’elles s'emparent de 
toute l’énergie de nutrition du microcosme. Ensuite commence 
l'expulsion même d’une espèce par l'autre; dans une population 
saturée, leurs propriétés (les coefficients à, æ, B, ete.) se conservent 
telles qu’elles étaient au début de la croissance dans un micro- 
cosme presque inoccupé. Or, justement pour les associations 
biologiques, cette condition est souvent inapplicable. Nous verrons 
que les propriétés des individus d’une espèce déterminée peuvent 
changer sous l'influence de la condensation à mesure que la 
population s'accroît. I en résulte que le processus d'expulsion sera 
régi par des équations différentielles absolument différentes de 
celles qui étaient justes pour le processus de croissance. Une inver- 
sion complète du processus peut, même, se produire ici. L'espèce 
L, par toute une série de coefficients, emportait sur l’autre en 
croissant dans un microcosme faiblement peuplé peut devoir lui 
céder par les mêmes coefficients dans les conditions d’une popu- 
lation très dense. 

Pour éviter cet obstacle nous avons procédé à une faible, mais 
fréquente raréfaction de la population saturante. De cette façon 
la Population était tout le temps maintenue dans un état de crois- 
sance activo, et les avantages que les deux espèces possédaient l’une 
sur l'autre ne subissaient pas d'altération excessive. De telles 
fluctuations de densité ont aussi lieu habituellement dans la 
nature où la population ne reste pas rigoureusement stationnaire. 
Nong pouvons maintenant introduire ces raréfactions dans nos 
a Avec une croissance de chaque espèce séparément, nous 

urons : 


dN K—N 


où m sera le coefficient de raréfaction (0, 1; 0, 2; 0, 3 de N et 
ainsi de suite; en général m < 1 et > 0) en une unité de temps. 
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Après l'intégration de l'expression (2) nous obtenons l'équation 
d’une libre croissance de l'espèce avec raréfaction : 


= (b — m) 
N= pt (3) 
1 + e a+ (b— mt 
laquelle dans l'absence d'une raréfaction (m — 0) se transforme 
dans l'équation logistique de VernuLsr-PEARL : 


K 


N= 


Il n’est pas difficile de se rendre compte que, par son type, 
l'équation (3) est aussi logistique; son asymptote supérieure 


à r ` : 
est égal à z (b — m) si K est l'asymptote avec une croissance libre 


sans raréfaction. Cette circonstance facilite singulièrement les calculs 
à appliquer en pratique. Possédant des observations expérimen- 
tales sur la croissance de la population avec une raréfaction, nous 
pouvons aisément, à l’aide des formules habituelles (voy. GAUSE, 
1934), calculer le coefficient de l'accroissement géométrique. Ce 
coefficient étant selon l'équation (3) égal à ġ — m et m (raréfaction) 
nous étant connu, nous pouvons facilement établir le coefficient 
d’accroissement et la population saturante (K) qui existeraient en 
l'absence d’une raréfaction de la population. 

Passant à la croissance d’une population mixte de deux espèces, 
nous pouvons introduire dans le système des équations (1) le 
facteur de raréfaction m. En même temps, nous faisons une raré- 
faction proportionnelle des deux espèces, évitant toute préférence 


quelle qu’elle soit, dans la destruction de l'une d'elles (m, = m:). 
Comme résultat : 


dN, K, — N, — «N, 

aA b N, =e us — mN, = 
IN. Ela e- 

a = bN, a 5 m me Me 


3 


Avec une telle disposition des expériences le processus de la 
lutte pour la vie commence à dépendre dans une plus forte mesure 
qu'auparavant de la relation des coefficients de multiplication des 
espèces b, et b,- Nous le constatons souvent expérimentalement : 
avec une faible raréfaction de la population il se trouve souvent 
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que l'espèce expulsée est celle qui possède le coefficient de mul- 
tiplication le plus petit, et elle réussit à un moindre degré que 
l’autre à rétablir ses pertes au cours des raréfactions élémentaires. 

Dans le cas du système (4), le coéfficient b entrera dans l'équation 


de l'isocline des tangentes horizontales : N, = K, (1 —ÿ.) — PN 
2 
et des tangentes verticales : N, = K, (1 = z) — «N,. Les condi- 
1 


tions des quatre différents types du processus de la lutte pour 
la vie seront maintenant les suivantes : 


1° KK, ab KR 
pe: a E tr m7 = À 

b, b 5 b 

2 u K,|K, B K,|Kı 
TE a m a T 

b, ba ba 1 

3 E ; 4 K,]K, 
pe g.— Z 1 m paw 

2 b, ob i 

o K, 
Le me Tp K,|K, à: À < K,] i 
ÉD T a 

b, b, b, i 


Ces conditions nous permettent de calculer le type du processus 
de concurrence, si nous connaissons les valeurs «, 8, K, et K en 
l'absence de raréfaction, et si nous posons comme condition une 
valeur déterminée de la raréfaction m. Mais si ces paramètres ne 
se rapportent pas à une absence de raréfaction et s'ils ont été cal- 
culés d'après l'équation (1) pour les courbes expérimentales avec 
une raréfaction déterminée, il ne faut pas introduire de correct- 
tions et l'on doit et peut se servir des expressions élémentaires 
précédentes (”). 

4. — Nous devons examiner plus en détail le sens biologique des 
conditions 3 et 4 qui caractérisent la concurrence entre espèces 


(*) En ramenant l'équation (4) à la forme (1) nous obtenons des coefficients de 


+ P g rÒ: 
correction. Ils entrent automatiquement dans les calculs des observations d'après 
l'équation (1). 
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appartenant à une niche écologique identique. Nous avons écrit 


z K, x , 
que, si «e < K et g > a. la première espèce (W,) expulsera 
2 ! 
entièrement la seconde (N,), et que la seconde espèce expulsera 


complètement la première si « > 5 etg < En vertu de quels 


1 
avantages biologiques l'expulsion se fera-t-elle? Admettons, 
comme nous l'avons fait précédemment, qu'un individu de la 
seconde espèce absorbe une quantité de nourriture deux fois plus 
grande qu'un individu de la première. Alors si K, —100 individus, 
la seconde espèce pour la même quantité de nourriture donnera 
K, = 50 individus. Par conséquent L = 2 et n — 5 — Mais si 
l'influence de la seconde espèce sur 1 première ei non seulement 
égale à 2, mais plus de 2 C = F et a = 5) elle expulsera la 
première. En d’autres termes, elle doit non seulement ôter la 
nourriture, mais, dirait-on, « empoisonner » la première espèce 
(par exemple par ses produits métaboliques), comme nous l'avons 
clfectivement vu chez les cellules de levure (Gause, 1934). 

Il peut paraitre étrange que nous n'ayons rien dit encore de 
l'avantage qu'une espèce peut avoir sur l'autre quant à la rapidité 
d’accroissement (coefficient b, et b,), ce qui, comme l'expérience 
le montre, est d'une importance décisive. Ceci tient à ce que nous 
considérons les conditions de l'expulsion d’une espèce par l'autre 
dans unc population stationnaire, alors que le rôle de la rapidité 
d'accroissement ne peut se manifester que s'il existe une fluctua- 
tion dans la densité de la population (par exemple, lors des raré- 
factions, voyez § 3). Pour en obtenir ici une représentation con- 
crète, le mieux est d'examiner un simple exemple numérique. 
Admettons que nous ayons deux espèces N, et N, chez lesquelles 
K, = 100; K, = 50; À — 2; À — 1; a — 3 (la première espèce 

k | K, | K, 2 


. 1 
est « empoisonnée » par la seconde) et 8 = 3 Alors pour une 


K, 
i 


population stationnaire 3 > 2 et 5 < A En d'autres termes, la 


seconde espèce expulsera la première tout à fait. Si nous supposons 
maintenant (comme on l’a constaté en cffet dans les cellules de 
levure; Gause, 193%), que la première espèce se multiplie beau- 
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coup plus vite que la seconde (b, — 3; b, = 0,3) ct que la raréfac- 
tion de la population en une unité de temps est de 0,2, nous pour- 

= 3 2 1/3 1/2 
rons écrire 0,933 == 15 et i S T 
passera du type # au type 3 et ce sera la première espèce qui 
expulsera la seconde entièrement, au lieu de disparaitre de la 
population. 

5. — Après une courte analyse théorique du système des équa- 
tions différentielles de la concurrence, nous pouvons passer à des 
recherches expérimentales sur les associations de ce genre. Arrê- 
tons-nous tout d'abord sur le côté technique de la question. 
Comme matériaux de recherches nous emploicrons différentes 

espèces de Protozoaires qui con- 
viennent à ce but d'une façon 
1 particulière. Les protozoaires se 
multiplient facilement et rapide- 
ment dans les conditions de labo- 
ratoire et nous avons pu étudier 
un grand nombre de générations 
en un intervalle de temps très 
court. Pourtant, afin d'atteindre 
des résultats précis, une standar- 
disation des conditions de la cul- 
ture poussée très loin est indis- 
pensable. Nous nous sommes 
Fig. 2. déjà arrêtés ailleurs sur tous les 
détails de cette culture (GAUSE, 
1934) et pour le moment, nous ne ferons que noter certaines 
PEER caractéristiques de nos nouvelles expériences. 
Bit lement, les Protozoaires ont été cultivés dans des 

rouvettes pour centrifneht: : B 
bocaux (fig. c) u) aa ga ka 2, y Si ces i pr 
i e milicu nutritif. Ce der 
mer présentait étant une solution saline, tamponnée, préparée avec 
de l'eau bidistillée, à conditions physico-chimiques connues et 
constantes. On mettait dans la solution des bactéries d'une espèce 
connue, pour nourrir les Protozoaires (et aussi de la levure, ou 
hin un mélange de bactéries et de levure), en concentration déter- 
minée; qui étaient enlevées par une anse de platine du milieu 
solide où elles se développaient. Il était alors facile de contrôler la 


Par conséquent, le système 
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densité de la levure par des calculs au microscope à l’aide de la 
chambre Tomas. Les expériences se faisaient avec un thermostat 
à température constante. 

Dans les expériences sur la concurrence de deux espèces, il nous 
était indispensable de maintenir le régime alimentaire et physico- 
chimique du microcosme à un niveau fixe tel, qu’une certaine 
population de Protozoaires constamment saturante (K) puisse y 
vivre pendant un temps indéfiniment long. A cet effet, les éprou- 
vettes étaient soumises à l’action centrifuge pendant 2 minutes, 
puis le liquide au-dessus des Infusoires tombés au fond, était 
enlevé à l’aide d'une pipette, et une nouvelle quantité du milieu 
nutritif y était ajoutée. Deux jours après, on procédait encore en 
plus, à un lavage du microcosme par une solution saline (GAusE, 
1934). Tous les jours avant de changer la nourriture, on faisait le 
compte du nombre d'infusoires dans un volume déterminé du 
liquide et on raréfiait la population, habituellement de 0,1. 

6. — Afin de présenter une idée générale du processus de la 
lutte pour la vie entre deux espèces, nous donnerons ici les résul- 
tats de l'expérience faite avec deux infusoires : Paramecium aure- 
lia et Glaucoma scintillans. Ils ont été cultivés dans des bocaux 
(fig. 2, n) dans un milicu salin (sans tampon) d'Osterhout (GAUSE, 
1934) avec une suspension de cellules de Sehisosaccharomyces 
pombe servant de nourriture aux infusoires. L'expérience était faite 
à une température de 24° et tous les jours on enlevait 0,2 de la 
population. 

Il n’est pas difficile de voir que P. aurelia séparément (fg. 3) 
s accroit d'abord en progression géométrique et atteint ensuite un 
niveau de saturation ‘Æ). Ce dernier n'est pas élevé, car la culture 
dans les bocaux n’est pas tout à fait favorable pour le P. aurelia. 
Glaucoma est une espèce plus menue; c'est pourquoi, comme 
nombre d'individus, le niveau de la population saturante est plus 
élevé. Cependant, si nous calculons le volume des individus et si 
nous le ramenons au volume de P, aurelia, leurs niveaux de popu- 
lation coïncideront presque l’un avec l'autre (fig. 3, n); 38 indivi- 
dus de Glaucoma ayant le même volume (et par conséquent la 
même biomasse) que l'individu de P. aurelia. 

Le plus intéressant ici, c’est que la vitesse de multiplication du 
minuscule Glaucoma (b, = 4,625 unités de la biomasse par jour) 
dépasse de beaucoup la vitesse de multiplication de P. aurelia 
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(fig. 3, m); Glaucoma réussit à s'emparer de toutes les ressources 
alimentaires du microcosme vers le moment où P. aurelia com- 
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Fig. 3. — Croissance de la population de Paramecium aurelia 
et Glaucoma scintillans. 


mence seulement à s’accroïtre, et ensuite au cours des fluctuations 
élémentaires de la population il l'expulse totalement. Si nous mar- 
buons la concentration de P. aurelia (N3) sur l'axe des ordonnées 
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et Glaucoma (N,) sur celle des abscisses (fig. 3, 1v), nous aurons 
un tableau de la lutte pour la vie coïncidant en somme avec le 
type 3 (fig. 1). Grâce à ces avantages une espèce expulse l'autre 
complètement. 

7. — Du tableau général nous pouvons passer à des investiga- 
tions plus détaillées sur le processus d’expulsion. Dans l'expérience 
décrite plus haut, la « niche écologique » de P. aurelia entrait 
complètement dans la niche écologique de Glaucoma; cette der- 
nière espèce pouvait se nourrir de la même nourriture et sur le 
même territoire et, en le faisant, dépasser très fortement P. aure- 
lia par ses propriétés. Un exemple classique de la coïncidence des 
niches, et cela avec une très faible supériorité de l’un des com- 
posants sur l’autre, est présentée par deux espèces voisines, Para- 
mecium caudatum et Paramecium aurelia. Ils se ressemblent telle- 
ment par leur aspect général et par leur conduite (ne différant que 
par les dimensions de leurs corps et la structure de l'appareil nu- 
cléaire) qu'autrefois, par erreur, on les considérait comme deux 
races d’une même espèce. Avec une faible supériorité de l’un des 
composants sur l’autre, la dynamique du processus de la lutte pour 
la vie se manifeste d'une manière particulièrement nette, et nous 
avons fait récemment une étude détaillée de la croissance d’une 
population mixte de ces deux espèces (Gause, 1934). Actuellement, 
nous pouvons nous servir des résultats acquis pour certains calculs 
quantitatifs. 

Sur la figure 4 on voit la courbe de croissance d’une population 
mixte. La concentration de P. aurelia (N,) est portée sur les axes 
des abscisses, ct P, caudatum (N,) sur les axes des ordonnées. 
Comme ici les différences entre les espèces ne sont pas grandes, 
il se produit d'abord une augmentation de concentration des deux 
composants, aussi bien de celui qui restera (N,) que de celui que 
sera expulsé (N.). Ce n’est que lorsque les ressources alimentaires 
du microcosme auront déjà été accaparées par les deux espèces 
que commence réellement le processus d'expulsion et, en fin de 
compte, il reste une population pure de P. aurelia. Les recherches 
que nous avons faites plus tôt ont montré que, dans les conditions 
de ces expériences, P. aurelia possède nombre d'avantages su; P. 
caudatum; il utilise plus productivement les ressources nutritives 


(K, > K,) et il a un coefficient de multiplication plus grand 
BG = 8). 
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Puisque tous les coefficients de la lutte pour la vie nous sont ici 
connus (tabl. 1), nous pouvons facilement calculer théoriquement, 
d'après les formules citées plus haut, à quel type de la lutte 
pour la vie appartient le cas donné. Nous admettons avec cela 
une petite raréfaction complémentaire (m — 0,1) en plus des. 
raréfactions expérimentales. Les calculs correspondants montrent. 
(tabl. 1) que nous avons devant nous le type 3. Ici se réalise la 


TABLE l : Caractéristiques de la croissance de la population mixte de 
Paramecium caudatum et de P. aurelia dans un milieu tamponné d’Osterhout 
avec le Bacillus pyocyaneus d'après les expériences de GAUSE (19534). 


CARACTÉRISTIQUE P. AURELIA (Ni) P. CAUDATUM (Na) 


1,64 
0,61 
0,1 


1,80 < 1,88 


0,70 > 0,67 


Re de l'appartenance des espèces à une seule ct même niche 
cologique : le premier membre de l'inégalité est plus pet it que le 
second, le troisième est plus grand que le quatrième. Ceci ne fait 


que refléter le fait que le coefficient « est ici égal à = Autrement 


dit, les ressources nutritives du microcosme sont également acces- 
sibles aux deux espèces ct il n’y a pas de réserves qui, en vertu 
des particularités biologiques de la nutrition, soient plus accessibles 
à l’une d’elles. Théoriquement, nous devons nous attendre ici 


(*) Pour les dernières étapes i < ; Pexpulsion se produit (voy. 
Gause, 1934). apes de croissance, auxquelles l’expulsionse p (voy. 
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à la disparition de l'espèce N, dont l'adaptabilité est moindre. 
Une telle conclusion correspond complètement aux résultats de 
l'expérience (fig. 4). 

Pour comparer, nous avons opposé sur le tabl. 2 les valeurs 
des caractéristiques déterminant que le système appartient à tel ou 
tel autre type dans la lutte pour la vie pour certains cas que nous 
avons étudiés auparavant (Gause, 1934). De même il s'agissait 
encore ici dans nombre de cas des types 3 et 4, c’est-à-dire de 
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Fig. 4. — Courbes relatives de coexistence de Paramecium caudatum 


et P. aurelia. 


systèmos d'espèces appartenant à une seule et même niche. Il 
va de soi qu'on ne doit le comprendre que dans le sens que, 
dans les conditions de nos expériences, les niches écologiques des 
espèces coïncidaient. En changeant les conditions du mode de 
culture (par exemple, l'introduction d'une nourriture complémen- 
taire laquelle par suite de particularités biologiques ne peut 
servir d'aliment qu'à uno seule des espèces), nous pouvons changer 
à fond le type de la lutte pour la vie. Ainsi le P. caudatum et le 
P. aurelia avec une nourriture pure de Bacillus pyocyaneus ont 
les propriétés des populations à niche unique (table 1), et avec une 
nourriture mixte de levures et de bactérie dans un milieu biologi 
quement conditionné celles d’une population à deux niches (tabl. 2). 


20 VÉRIFICATIONS EXPÉRIMENTALES 


TABLE 2 : Caractéristiques de la croissance des populations mixtes d aprés 
les expériences de GausE (1934). Aucune raréfication de la population n'était 
faite et les recherches n’embrassaient que le premier cycle de croissance. 


SYSTÈME AUTEUR 


1. Levures Saccharomyces 

CHATS a a A 

charomyces vephir (con- > 

ditions anaerobes, 1931)..| ‘193% (3,550,439 3.455>2.2410.430<0.446| i 


2. Id. (conditions anac- 
robes, 1932) 3,05|0,400 3.05>2.08|0.400<0.480] # 


3. Id. ( 
bes, 1932). 


conditions aero- 
1,25{0,850 1.25<1.42]0.8507>0,704| 3 
4, P. caudatum et P, aure- 
tia avec de la levure etdes| Ga USE, 
bactéries. Milieu biolo- NASTUKOVA 
Biquement  conditionné|et ALPATOV 
parle P. caudatum..… | 1934 [oui 0,29/1,10/0.29<0.57/1.10 < 4-75] 2 (P.c:>P.a.) 
a(P.c.—+P.a.) 
Id. Milieu de P, aure- 


5. 
fa 0.200,63 |0.35)0,54/0.35.<0.72/0.54 < 4.38| 2 i 


8. — Il est facile de voir que nous avons étudié le cours du 
processus de concurrence entre deux espèces pour la nourriture 
commune en partant d'un état initial rigoureusement défini du 
Système. On introduisait dans tous les cas dans le microcosme vide 
une petite (et égale) quantité de chacune des deuxespèces- Pouvons: 
nous généraliser les résultats que nous obtenons ainsi, en les 
appliquant à des états initiaux quelconques du système? Dans 
le chapitre Suivant, nous donnerons une prouve manifeste de 
l'impossibilité de telles Bénéralisations, parce que le système des 
courbes N,N, peut se fractionner en plusieurs zones, où l’on verra 


prévaloir diverses circonstances qui compliquent les choses et par 
là créont un milieu inégal de concurrence. 

Pour le moment, nous V 
tration de ce que, à différent 
les relations entre les pr 


oudrions seulement donner une illus- 
es étapes de croissance dela population, 
opriétés biologiques de deux espèces 
Peuvent éprouver, des changements fondamentaux. Ainsi, il a été 
montré dans le travail de Gause, Nasruxova et ALPATOV (1934), 
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que P. aurelia est beaucoup plus résistante que P. caudatum à 
l'égard de l'influence déprimante des produits métaboliques. Ceci 
s'aperçoit surtout nettement lorsqu'on compare les courbes d'ex- 
tinction de la population de ces espèces dans un milieu « biolo- 
Sıquement conditionné », contenant une forte concentration des 
produits métaboliques de Paramécia (fig. 5). Ainsi, P. caudatum, 
dans un milieu biologiquement conditionné périt en entier le 


P caudatum 


N 
o 
© 


P aurelia 


Nombre d'individus en 05cc 
> 
© 


50 


10 20 30 jours 
Pig: 5. = Croissance et déclin des populations de Paramecium caudatum 
et P. aurelia. 


16° jour, alors que P. aurelia continue à vivre jusqu’au 34° jour 
ct que la courbe de cette espèce se compose de deux cycles. Il va 
de soi que dans ces expériences le milieu n’a pas été changé une 
seule fois depuis le commencement de l'expérience. 

Comme résultat de la sensibilité moindre de P. aurelia, l'exis- 
tence de la règle que voici se manifeste : si le milieu nutritif contient 
les produits métaboliques des microorganismes, P. aurelia se 
multiplie mieux que P. caudatum. Ainsi, dans les expériences 
citées plus haut sur la croissance d'une population mixte de ces 
deux espèces, on a employé comme nourriture la bactérie pathogène 
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Bacillus pyocyaneus, ligne A, cultivée sur de l'agar-agar et intro- 
duite au moyen d’une anse de platine dans la solution saline. 
Les produits empoisonnés métaboliques émis en petite quantité 
dans la solution saline par cette bactérie, créaient des conditions 
relativement plus favorables pour l'accroissement de P. aurelia 
que de P. caudatum. 

L'expérience fait voir que si nous choisissons une nourriture 
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Fig. 6. — Période initiale de la croissance de la culture mixte 


de Paramecium caudatum et P. aurelia. 


appropriée et si nous nous débarrassons des produits métaboliques 
au moyen de fréquentes centrifugations et de changements du 
milieu et aussi par un lavage du microcosme avec une solution 
saline Pure, alors P, caudatum peut se multiplier mieux que P. aw- 
relia et, comme résultat, avec les raréfications du microcosme, il 
expulsera le P. aurelia. De cette manière la situation écologique 
change totalement la direction du processus de la lutte pour la vie. 
La figure 6 représente les résultats de l'expérience correspondante, 
Tu a été faite avec le milieu tampon (pH = 7, 5) salin d'Osterhout, 
contenant en guise de nourriture la levure Saccharom yces exiquus, 
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et la bactérie Bacillus pyocyaneus lignée B (moins vénéneuse que 
A), à concentration égale (et à 25° C). Dans la première série, le 
milieu avait subi préalablement une modification biologique et 
contenait en outre une certaine quantité de produits métabo- 
liques des Paramecies. Dans la seconde série, le milieu était frais; 
la nourriture était en quantités égales dans les deux séries. En 
fin de compte, P. aurelia croissait mieux que P. caudatum dans 
un milieu biologiquement modifié, alors que sur un milieu frais 
c'est le P. caudatum qui se développait le mieux (°). 3 

Il ressort de cette expérience que sous l'influence de l'entasse- 
ment et de l'accumulation des produits métaboliques, à mesure 
que la population s’accroit, les relations entre les propriétés bio- 
logiques des espèces peuvent être complètement renversées. 
L'espèce dans laquelle au début la natalité dépasse la mortalité 
peut, dans une population saturante, se trouver être la plus 
faible sous ce rapport. Par conséquent, nous devrons pour les 
premières étapes de croissance de la population écrire une égua- 
tion différentielle de la concurrence, et pour les suivantes une 
équation toute différente. Un moyen de simplifier l'ambiance ent 
fourni par la technique d’expérimentation dont nous avons fait 
usage : tout le temps, par de petites raréfactions, nous avons 
maintenu la population dans un état de croissance, et de cette 
manière la même équation différentielle se trouve être juste, pour 
elle, tout le temps. 


II. DEUX ESPÈCES DE « NICHES » 
DIFFÉRENTES SE DISPUTANT LA MÊME NOURRITURE 


1. — Il n'y a pas bien longtemps la biologie des animaux 
semblait avoir décrit les formes de vie les plus diverses mélangées 
en confusion bigarrée dans un même milieu. Ce n’est que tout 
récemment que l’homme de science a commencé à réaliser l'exis- 
tence de ce fait d'une importance capitale, que chaque espèce, et 
même chaque race, a son milieu propre qui diffère dans chaque cas. 
En d’autres termes, chaque espèce a sa propre « niche écologique » 
dans laquelle elle possède des avantages sur les autres espèces. 


(*) Les observations de Gause, NASTUKOVA ET ALPATOV (1934) aussi sont d'accord 
avec ces expériences, 
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Jusqu'ici, nous avons fait nos expériences dans une scule niche 
écologique déterminée, l’une des espèces possédant certains avan- 
tages sur les autres. Il s’agit maintenant d'aborder l'étude expé- 
rimentale des microcosmes complexes qui s'approchent de ce qui a 
lieu d'habitude dans les conditions naturelles. Deux niches écolo- 
giques au moins entrent dans la composition d'un tel micro- 
cosme et la concurrence s'exerce entre deux espèces, chacune 


Rip D — : 
ig. 7. — Culture mélangée de Paramecium bursaria (1) et P. aurelia (2). 


desquelles dans sa niche spécifique possède certains avantages 
sur les autres. 

: à ces espèces : Paramecium caudatum et 
Paremecium aurelia appartiennent à une même niche écologique, 
la troisième, Paramecium bursaria, à une tout autre niche. Dans 
la première série d'expériences, les recherches ont porté sur une 
population mixte de P. caudatum et P. bursaria, daus la seconde 
sur P, aurelia et P. bursaria. Sur la figure 7 on a représenté la 
population mixte des deux dernières espèces : P. aurelia mince . 
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ct clair et P. bursaria large et sombre. Pour une description 
générale des niches écologiques de ces espèces arrêtons-nous à 
la technique de l'expérimentation. Les expériences ont été faites 
dans des éprouvettes à centrifugation (fig. 2, 1) contenant 5 em° du 
milieu salin d'Osterhout (GAUSE, 193%) avec le mélange tampon 


1? : 
ee F KH, PO, pour 100 em? dejmilieu + 5 KOH jusqu’à 


ce que pH = 7,5). Le milieu salin était stérilisé et les organismes 
servant d'aliment au Paramécia y étaient introduits au moyen 
d'une anse de platine avec laquelle on les enlevait du milieu solide 
(une nourriture mixte habituellement formée d’une espèce de 
levure, Saccharomyces exiguus, et d'une espèce de bactérie, 
Bacillus Pyocyaneus). La centrifugation et le changement du milieu 
étaient faits tous les jours comme on l'a indiqué plus haut. Une 
attention toute spéciale était accordée à l'état de « stérilité » des 
expériences, c'est-à-dire aux mesures contre la possibilité d’une 
infection par des microorganisme étrangers. Les expériences 
avaient lieu dans un thermostat à la lumière et à une température 
de 22° C, 

Comment donc les Paramecies se conduisent-elles dans un tel 
mierocosme? Le sombre P., bursaria se tient de préférence au fond 
ct sur les parois de l’éprouvette de centrifugation. Sa coloration 
vert sombre est due à des algues symbiotiques se trouvant dans 
son intérieur ct qui lui permettent d'exister librement au fond de 
l'éprouvette dans des conditions où l'accès d'oxygène est insuf- 
fisant (voy. PRiNGsueim, 1928). En même temps, il se nourrit 
surtout de cellules de levure, qui peu à peu se déposent au fond 
ct lui sont d'un accès facile. Ces ressources alimentaires ne 
Peuvent pas être aussi bien utilisées par P. caudatum qui se tient 
presque exclusivement dans les couches supérieures du liquide 
et qui préfère les bactéries comme nourriture mixte. On comprend 
naturellement que P. bursaria à côté de la levure dévore aussi 
les bactéries ct que le P. caudatum se nourrit de levure en même 
temps que de bactéries, mais chacune de ces espèces à sa niche 
écologique spéciale dans laquelle elle profite plus utilement 
des ressources nutritives qu’une autre espèce, et de cette façon 
ces deux espèces gênent moins l'une l’autre que si elles apparte- 
paient à une niche identique. Dans les expériences avec P. bur- 
saria et P aurelia, la nourriture se composait de cellules de 
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levure sans bactéries et ici les relations se maintenaient telles 
quelles. Le P. bursaria utilise plus utilement la nourriture qui se 
dépose au fond et P. aurelia celle en suspension dans les couches 
supérieures du liquide (chaque 12 heures on secouait les éprou- 
vettes). Tout cela est juste aussi pour P. caudatum ct P. bursaria: 
2, — Passant aux résultats des expériences remarquons que 
dans tous les cas nous avons étudié les courbes de croissance de la 
biomasse (les volumes) des espèces et non le nombre d'individus. 
Pour cela on a établi par des mesurages que lorsqu'on prend pour 
unité le volume d’un individu de P. caudatum (dans les con- 
ditions de ces expériences), il sera de 0,396 chez P. aurelia et de 
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0,405 chez P, bursaria. A l’aide de ces coefficients, la biomasse a 
été calculée ct donnée sur les graphiques. Les données originales 
des expériences sont présentées sur les tables 3 et #. 

La figure 8 représente la croissance de la population de P. bur- 
saria, séparément et dans la population mixte de P. caudatum 
ct P. bursaria, nourris exclusivement avec des cellules de levure 


1 
(a OR RSS em). Cette expérience peut servir d'illustra- 


tion du fait que les niches écologiques des deux espèces ne coïnci- 
dent point. Nous pouvons calculer la valeur du cocfficient 8 qui 
caractérise l'influence du P, caudatum (N,) sur la possibilité non 
utilisée de croissance de P. bursaria (N,). Lorsque la croissance 
de la biomasse de Population mixte se aa arrêtée, il est évident 
que la possibilité non utilisée de croissance sera égale à zéro : 
K, — N, — PN, = 0, ou bien 83 — 72 — 8 32 — 0. De là 8 = 


Tanie 3 : Croissance de la population de Paramecium caudatum et P, bursaria. Nombre d'individus dans 1 ce. (m = 0,2). 


NOURRITURE 4° SÉRIE 2e SÉRIE 


oa 3° SÈME 
S. exiguus Nourriture : Nourriture : 


S. exig. + B. pyoc. S. exig. + B. pyoc. Nourriture : S. exig. + B. pyocyaneus 


om 


P.c.]P.b. Ce P, b. Pc.[Pb. MG: P.b. Pic.{P.b. | P.cJP.b. | P.c.JP.b. P.e. Pb. P.c.{P.b, Pe.fP.b, 


44 i 4 4 4 ajá 50/8 aj44 4/200 4104 

6/12 t 9/11 4/2 68/15 11/150 4420 3/280 

7123 j 11/13 f 19/9 74/56 10/168 1/400 12/360 

11/45 ! 29/25 38/13 | 66/52 18/260 2/350 3/250 
24/72 28/44 £ 3 80/23 | 53/68 10/260 | 12/270 10/300 46/106 
27/104 33/37 100/36 — 12/290 4/250 2/250 42/160 
28/110 2 £ 30/44 92/40 52/67 12/230 4/260 2/280 46/210 
30/142 28/60 j 88/26 20/280 8/320 1/260 48/280 
26/190 40/66 101/60 12/260 2/300 2/300 46/300 
36/140 44]42 96/50 16/200 6/250 2/310 42/250 
32144 29/27 i 80/56 12/220 8/255 2/240 41/220 
38/156 60/61 j 72/58 
44/220 3 78/80 5 92147 
20/188 61/66 112/54 
21/160 ; 60/86 82/46 
34/200 k 57/72 2 82/52 
28/144 70/78 

28/172 l 68/80 
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TaëLe 4 : Croissance de la population de Paramecium aut 


Nombre d'individus dans 0,5 ce. 


P. aurelia sépar. P. bursaria sópar. P. aurelia | P. bursaria 


m = 0,1 


1 2 3 à 5 6 1 s 
Daag Pb Pau Pbi Paad Pob, Piny Pa| Pad PA) P ag Pb Pad Pil) Pag Pb, 


y2 rase |5025 [250/50 | 27150) 25/130] 50/130 
H3 | 4 86 [ios [2300 jaooo | om0) 40/120] 60/200 
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0,344. Autrement dit, l'influence d'une unité de biomasse de 
P. caudatum ne forme que 0,344 de l'influence de P. bursaria sur 
lui-même. Avec cela des expériences isolées permettent de con- 
clure que P. bursaria aussi ne déprime presque pas la croissance 
de P. caudatum. La figure 8 montre que malgré une raréfaction 
de la population tous les jours, égale à 0,2, les espèces ne s'ex- 
pulsent pas mutuellement et que la densité de la population de 
P. caudatum, par exemple, ne change pas du 7° au 17° jour 


P caudatum sépar o 


Volume d'éndividus en !c.c. 


z Jours 
19. 9. — Croissance de la population de Paramecium caudatum 
et P. bursaria (nourriture : S. exiguus + B. pyocyaneus). 


de . . i 
Croissance. Ici deux espèces peuvent évidemment vivre SIERD 
pendant un temps infiniment long. 


3. — Considérons maintenant la croissance de P. bursaria ct 


P, ú 7 pam 
audatum avec une nourriture mixte, composée de levure ct 


de bactéries à : ili 
ctéries. Pour l'obtenir on versait ensemble 25 cm? du milicu 


nutritif l ; iguus 
tif contenant z anse de platine de Saccharomyces CLIJUUS, 


9% 3 1 
avec 25 cem” contenant 3 anse de platine de Bacillus pyocyaneus 
et de cette façon la concentration générale des organismes nutritifs 
7 1 
ne dépassait pas 3 anse de platine. Sur la figure 9 sont donnés 


les résultats de la première série d'expériences (on a employé ici le 
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Bacillus pyocyaneus lignée B). On s'aperçoit facilement qu'en 
croissant séparément P. caudatum se multiplie plus rapidement 
que P. bursaria; cependant dans la population mixte, ils ne 
s’expulsent point l'un l'autre et peuvent exister ensemble malgré 
une raréfaction quotidienne de 0,2 de la population. La figure 10 
donne les résultats analogues obtenus dans la seconde série 
d'expériences où Bacillus pyocyaneus ligne A était l'un des com- 
posants de la nourriture. Bans les deux séries on introduisait les 


4 


Volume d'ihd'ndus en tec. 


y 8 12 46 
Jours 


Fig. 10. — Croissance de la population de Paramecium caudatum 
et P. bursaria [nourriture : S. exiguus + B. pyocyaneus). 


deux espèces dans un microcosme vide par petite et égale quantité 
et le cours de l'accroissement amenait l'établissement d'une cer- 
taine population mixte stable. 

Nous pouvons calculer maintenant si la condition de deux niches 
écologiques est réalisée ici; en d’autres termes, faut-il théorique- 
ment s'attendre ici à une coexistence des deux espèces pendant un 
temps infiniment long? Pour nous en rendre compte, nous utili- 
serons les résultats de la seconde série d'expériences, parce que 
dans la première série, il existe certaines circonstances qui com- 
pliquent la situation. Les valeurs des populations saturantes (K) 
sont prises ici directement des courbes expérimentales obtenues 
lors de raréfactions déterminées ct c'est pourquoi nous pouvons 
appliquer les formules élémentaires (voy. ch. 1) à nos calculs. 
Pour établir la valeur des coefficients de la lutte pour la vie « et f, 
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nous admettrons qu'au moment où finit la croissance de la popu- 
lation mixte la possibilité non utilisée de croissance est égale à 
zéro : 107 — 90 — « 22 — 0, et 85 — 22 — £ 90 = 0. D'où ¢ 
(influence du P. bursaria sur P. caudatum est égale à 0,77, etf = 
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de a P. Den de la culture mixte de Paramecium caudatum 
et F. bursaria (nourriture : S, exiguus + B. pyocyaneus). 


3 K, d 
0,70. Ensuite, K. = 1,96 et T = 0,79, Donc, la condition indi- 
i 


quant l'appartenance de ce système au système de deux niches est 
1ci remplie : 0,77 < 1,26 et 0,70 0,79. La première espèce agit 
plus faiblement sur la seconde que la seconde n’agit sur elle- 
même, et la seconde espèce agit sur la première plus faiblement 
que celle-ci sur elle-même. Le résultat est que chacune des espèces 
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a l'avantage dans sa propre niche et qu'elles peuvent vivre ensemble 
pendant un temps infini. 

4. — Jusqu'ici notre point de départ était un état initial déter- 
miné du système : une petite population dans un microcosme vide 
composée de deux types en parts égales. Quel est pourtant le rôle 
des conditions initiales pour le processus de concurrence? Qu'ad- 
viendra-t-il si nous introduisons quelques individus de P. cauda- 
tum dans une population saturée de P. bursaria ou bien quelques 
individus de P. bursaria dans une population saturée de P. cau- 
datum? Théoriquement nous devrions nous attendre à ce que 
(fig. 1,2), dans tous les cas, il s'établisse une seule et unique 
population mixte, d’une composition déterminée. Cependant l'ex- 
périence révèle un tableau plus compliqué. Tout d’abord, si nous 
introduisons quelques individus de P. bursaria dans une dense 
culture de P. caudatum, ils expulseront partiellement celui-ci jus- 
qu'à ce qu'il ne s’établisse que la population mixte typique (table 8). 
Mais si nous introduisons dans une dense culture de P. bursaria 
quelques individus de P. caudatum, ces derniers ne pourront pas, 
ne füt-ce que partiellement, expulser le P. bursaria et une fois la 
croissance générale terminée la biomasse restera indéfiniment à 
un faible niveau (fig. 11). Avec des raréfactions quotidiennes de 
0,2 de la population, P. caudatum n’a aucune tendance ni à dispa- 
raitre, ni à s'accroitre. 

En marquant la concentration de P. bursaria sur l'axe de l'abs- 
cisse, et celle de P. caudatum sur l'axe des ordonnées, nous 
aurons le tableau que présente la figure 12. Sur la partie supé- 
rieure du dessin, il y a en somme une coïncidence avec la théorie 
(fig- 1, 2°) — il s'établit une certaine population stable indépen- 
damment de l'état initial du système. Mais sur la moitié inférieure 
on constate une différence très accusée : P. caudatum continue à 
s'accroitre jusqu'au moment où les ressources de nourriture non 
utilisées dans le microcosme seront épuisées; il ne peut plus 
s'étendre alors ni s'emparer de l’espace qui « lui appartient ». 
Nous verrons plus loin que ceci se rattache à une nouvelle circons- 
tance biologique dont nous n'avons pas tenu compte en établissant 
nos équations théoriques. 

5. — Examinons maintenant la croissance de P. aurelia et de 
P. bursaria dont la seule nourriture était la levure Saccharomyces 


exiguus, dont la concentration était strictement maintenue.à un 
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niveau déterminé (25 cellules dans 1/50 mm‘). Toutes les condi- 
tions de l'expérience étaient les mêmes qu'auparavant, sauf qu'une 


Yo 
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Fig. 12. — Courbes relatives de coexistence de Paramecium caudatum 

et P. Bursaria. 


raréfaction de trois intensités différentes était faite chaque jour : 
de 0,1; de 0,2 et de 0,3 de la population. 

La figure 13 donne les courbes de la libre croissance des espèces 
que nous pouvons utiliser pour certains caleuls. En rectifiant 
la courbe de croissance de P. aurelia avec une raréfaction de 
0,1 à l'aide de la courbe logistique, nous obtenons le coefficient 
de la multiplication de cette espèce égal à 0,526 d'unité de la 
biomasse par jour. En se basant sur l'équation (3) (Chap. 1) nous 
pouvons écrire que b, — m — 0,526 et d'ici 4, (le coefficient de la 
multiplication qui aurait lieu en l'absence d’une raréfication) est 
égal à 0,626. D'une manière correspondante, pour P. bursaria 
nous obtenons b, = 0,hhh. Conséquemment, cette espèce se multi- 
plie plus lentement que P, aurelia. 

Déterminant dans l'expérience la valeur de la population satu- 
rante de P. bursaria avec une raréfication de 0,1, nous pouvons 
calculer théoriquement la densité de la population avec une raré- 
fication plus forte (par exemple 0,2), et la comparer avec ce que 
donne l'observation des faits. A cette fin, calculons avant tout la 


densité de P. bursaria sans raréfaction (K) : z (b — m) = TA 
+ 
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0,344) = 410, ct K — 528. En admettant que la raréfaction est 
, ; q 
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Fig. 18. — Croissance de la population de Paramecium aurelia et P. bursarta. 


égale à 0,2, nous obtenons : pag (0,244) = 290. La densité cons- 


0,4 


tatée dans l'expérience était de 270 (voy. fig. 13). 
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Passons maintenant à la croissance d’une population mixte de 
P. aurelia et P. bursaria avec une raréfication de 0,1 et 0,2 
(fig. 14). Nous pouvons calculer pour ces cas la condition grâce à 
laquelle ce système appartient à un type déterminé. Ainsi, avec une 
raréfication 0,1, nous aurons : 510 — 240 — z 270 = 0, et #10 — 
270" — B 240 — 0. Ici « = 1,0; p= 0,58; a = 1,245 et E = 
0,803. Il s'ensuit que 1,0 < 1,245 ct 0,58 < 0,803. Avec une 
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Pig. 14.— Croissance de la cuiture mixte de Paramecium aurelia et P. bursaria. 


raréfication de 0,2 on obtiendra : 0,47 < 1,13 ct 0,33 < 0,89. De 
la sorte, nous avons affaire dans les deux cas à des associations 
der espèces de niches différentes nettement exprimées ct les 
espèces ne s'expulsent pas l'une l’autre. Pour conclure, faisons 
encore le calcul suivant. Prenons pour la normale une population 
à raréfication 0,1 et introduisons théoriquement la condition pré- 
supposée d’une raréfication complémentaire égale aussi à 0,1. 
Le type de la lutte pour l'existence ne changera-t-il pas? Nous 


1,0 1,245 
obtenons : 1 — %4 0,1 7 € 
Mraz Et =n p 98 < 1,75; 
; 0,526 1 oari ° bien 1, ; 
0,58 0,803 


nf es ot bi sette fe 
0,344 0,526 °X bien 0,82 0,99. De ce açon, 


théoriquement aussi bien qu'expérimentalement, avec une faible 
augmentation d'intensité de la raréfication les espèces ne peuvent 
pas plus s’expulser l'une l’autre qu'auparavant. 

La figure 15 montre le caractère de la croissance d’une popula- 
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tion mixte avec une raréfication de 0,3 dans des conditions initiales 
différentes. Ainsi, si nous plaçons dans le microcosme une telle 
quantité de l’une et de l’autre espèce, la P. aurelia à croissance 
rapide dépassera d'abord le P. bursaria; ensuite P. aurelia 
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Fig. 15.— Croissance dela culture mixte de Paramecium aurelia et P. bursaria. 


diminucra en une certaine mesure et il s'établira une population 
mixte constante. Une population d’une même composition s'établit 
aussi lorsqu'on place quelques individus de P. bursaria dans une 
population saturée de P. aurelia, et si l'on place une faible con- 
centration de P. aurelia dans une population presque saturée de 
P. bursaria. Ce n'est que lorsque la concentration introduite de 
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P. aurelia est très minime, qu'elle ne peut pas repousser le P. bur- 
saria et continue à exister à un niveau très bas. : 

Dans une forme relative ces courbes sont données sur la figure 
16, où le contour hachuré représente la composition de la popula- 
tion mixte stable, état auquel à la fin des fins arrive le système. 
en partant de différentes positions initiales (les inférieures droites 
exceptées). 

6. — Idéalisons maintenant tant soit peu les résultats des expé- 
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Fig. 16. — Courbes relatives de coexistence de Paramecium aurelia 


et P. bursaria. 


riences avec P. caudatum et P. bursaria de même que de P. aurelia 
et P. bursaria, comparons-les entre cux, ct nous aurons alors 
le tableau excessivement démonstratif qu'offre la figure 17. Dans 
le cas de P. aurelia, presque sur le territoire entier de la figure se 
réalise l'équation différentielle de la concurrence des espèces de 
deux niches avec la population stable typique au centre, et seu- 
lement dans l'angle droit inférieur la séparatrice ab sépare la 
zone où grâce à quelques conditions nouvelles, l'équation ne peut 
pas être réalisée. Chez le P. caudatum la séparatrice monte très 
fortement vers le haut, et cette zone reçoit une grande extension. 
De quelle nature sont donc ces conditions particulières qui se 
créent dans la zone inférieure? 

L'aspect général des courbes montre déjà qu'il existe certains 
facteurs spécifiques qui dépriment P. caudatum dans une dense 
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population de P. bursaria, ct ne lui permettent pas de s'étendre, 
alors que P. bursaria n'éprouve aucune dépression pareille dans 
une population dense de P. caudatum. Nous avons supposé qu'ici 
tout se ramène à l'influence des produits métaboliques qui 
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Fig. 17. — Une idéalisation des courbes de coexistence de Paramecium 
aurelia et P. bursaria, et de P. caudatum et P. bursarta. 


, : 
s accumulent dans le milieu qu’on change tous les jours, et lue 
rience correspondante a confirmé nos suppositions. Pour l'expé- 
rience nous nous sommes servis du milieu salin d’une population 
saturante habité pendant 24 heures, soit par P. caudatum, soit 
par P. bursaria. Ce milieu était filtré et l'on y ajoutait avec une 
anse de platine de la nourriture fraiche (Saccharomyces exiguus 
+ Bacillus pyocyaneus, ligne A). Le liquide était ensuite versé dans 
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des bocaux par portions de 2 em*, et dans chaque culture on 
introduisait 10 individus de l'espèce étudiée. Le milieu salin re 
avec la même quantité de substances nutritives servait de contrôle. 


Les expériences se faisaient à 25,5° C. Sur la table 5 sont présentés i 
les résultats que nous avons obtenus caractérisant la rapidité de 


la multiplication dans les 24 heures. Cette table ne laisse subs- 


tituer aucun doute de ce qu’il s'agit ici d'une sensibilité unila- 


térale à l'égard des produits du métabolisme : P. caudatum est 


fortement déprimé par ces derniers alors que P. bursaria ne 


Taste 5 : Rapidité de multiplication de Paramecium bursaria ct P. er. 
tum dans un milieu biologiquement conditionné (Nombre d'individus 
loppés après 24 heures, le nombre initial étant 10). 


CONTROLE MILIEU APRES MILIEU re 
(milieu salin frais) P. bursaria P. cauda 


1l. P. caudatum 


2. P. bursaria 


réagit presque pas. Il est parfaitement évident que grâce à ce fait 
P. caudatum n’est pas en état de repousser P. bursaria dans une 
population dense de ces derniers où, malgré un changement 
quotidien du milicu, la concentration des produits métaboliques 
est assez forte. Quant au P. bursaria, cette circonstance na pour 
lui presque aucune importance. 

Nous avons trouvé de cette manière l'explication de la forme 
spécifique des courbes de la figure 17, établissant les causes repon 
sables de l'existence d’une zone particulière. 11 ne nous reste qu'à 
ajouter que la diminution de cette zone chez P. aurelia concorde 
entièrement avec nos observations précédentes (voyez chap. 1), 
d'après lesquelles P. aurelia est bien moins sensible à l'influence 
des produits du métabolisme que P. caudatum. Cet exemple fait 
voir combien les processus de la lutte pour la vie sont complexes 
dans les associations biologiques réelles. 
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UI. DEUX ESPÈCES DONT L'UNE SE NOURRIT 
DE L'AUTRE 


1. — Parmi les biologues et les physiciens d’une grande 
renommée jouissent les travaux de Lorka (1923) et de VoLTERRA 
(1926), d’après lesquels la destruction d'une espèce (la victime) 
par l’autre (l'agresseur, le parasite) peut amener des fluctuations 
périodiques de la population des deux espèces. Cette théorie est 
fondée sur certaines hypothèses des plus simples concernant 
l'action réciproque des agresseurs (W,) et des victimes (N,) qui 
ont été formulées comme une équation différentielle : 

daN, 


di 


a =_k, N, N, — d, N, 


=b N — k N N, u) 


lci b, N, désigne l'accroissement géométrique des victimes, 
k, N, N, — la destruction des victimes par les agresseurs, À, N, N, 
l'accroissement des agresseurs et d, N, la mortalité de ceux-ci. : 
Selon l'équation (1) les deux espèces se conserveront constamment 
dans la population, où leur densité éprouvera des fluctuations 
périodiques. Néanmoins, les matériaux d'expérimentation, accumu- 
lés ces temps derniers, montrent que les prémisses de l'équation (1) 
ne se trouvent être justes que pour les systèmes biologiques très 
primitifs, et qu'au cours de l’évolution il se forme chez les orga- 
nismes loute une série d'adaptations biologiques qui changent radi- 
calement la nature des fluctuations périodiques de la population 
maste. s 

Actuellement, il est admis par tout le monde que les fosses 
périodiques numériques de la population sont dues à ce qu une 
espèce en dévore une autre et sont un facteur puissant qui change 
la composition de la population, et que par là ces fluctuations 2 
une grande importance évolutive. D'autre part, ce n'est que grâce 
aux travaux théoriques de [Lorka et de Vorterra que surgit 
devant les biologues le problème d'une investigation de la ue 
des fluctuations périodiques elles-mêmes, comme un problème 
tout à fait indépendant. Ceci parait d'autant plus actuel qu’il paste 
depuis longtemps chez les physiciens des laboratoirės spéciaux 
pour l'étude des fluctuations où l'on poursuit des recherches sur Ja 
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nature des phénomènes périodiques dans différents domaines de 
la physique. 

2. — L'une des hypothèses cardinales du système des équa- 
tions (1) c'est que la destruction des victimes par l'agresseur (ou 
l'infection par les parasites) est proportionnelle au produit de 
leurs concentrations ou, en d’autres termes, proportionnelle à la 
probabilité de leurs collisions (4, N, N.). Ces considérations ont 
été fréquemment utilisées aussi dans les calculs quantitatifs en 
parasitologie. Ainsi THOMPSON (1924) a remarqué qu'il n'y a pour 
nous aucune raison de supposer que le parasite fait un choix entre 
les hôtes infectés et non infectés. Il est bien plus probable que la 
distribution des œufs des parasites parmi les hôtes dépend du 
hasard. Supposons, par exemple, que le parasite distribue une 
quantité d'œufs entre 100 larves de son hôte. Après la ponte du 
premier œuf, 4 % des larves sera infecté par les parasites; pour 
le second œuf, il y a une chance contre 99 d'ètre pondu par un 
hôte déjà infecté. Le pourcentage probable de l'infection après la 
ponte du second œuf sera donc par conséquent non 2 %, mais 


99 
{ + 
+ y= 199 z. 


En suivant cette voje, on peut calculer exactement quel sera le 
tableau de l'infection de l'hôte avec une distribution accidentelle 
des œufs du parasite, c’est-à-dire combien d'hôtes seront indenines 
de toute infection et combien seront infectés 1, 2, 3 fois, ete. 
Tout récemment, KOSTITZINE (1934) s'est servi du principe qea 
distribution accidentelle pour le calcul théorique de la proba- 
bilité d’une double infection du crabe Pagurus par le parasite Chlo- 
gaster (des Rhizocéphales). 

Quoique Lorka et Vorrerra eussent introduit ce principe dans 
les équations de leur théorie mathématique, il leur était clair qu'il 
poun rait bien ne pas être justifié dans l'application. Ainsi LOTKA 
a écrit en 1925 que beaucoup d'organismes, sinon tous, possèdent 
à un certain degré le pouvoir de sélection et sont en une certaine 
mesure indépendants du pur hasard. Ceci introduit une complica- 
tion d'une nature tout à fait particulière dans la dynamique des 
Systèmes renfermant des organismes vivants, une complication 
qui n'existe pas dans la dynamique statistique de la physique 
moléculaire. Non seulement l'organisme vivant est-il capable 
d'accomplir sur une échelle macroscopique des exploits analogues 
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à ccux qui dans le monde des molécules ne sont permis qu'à des 
produits de l’imagination, comme le démon de MAXWELL ; mag 
ce pouvoir de « tromper la chance », pour ainsi dire, est possédé 
àun degré différent par les divers organismes vivants, et la DRE 
mique des systèmes contenant de la matière vivante doit forcément 
tenir compte, non sculement de cette faculté, mais encore des 
gradations dans cette faculté, qui ont une grande part dans la 
détermination, pour les diverses espèces biologiques, de leur place 
dans l'échelle de l’évolution. 

Développant cette idée plus loin, Lorka indiqua que les sens 
représentent un moyen de vaincre la chance. Leur fonction de 
substituer le choix à la chance, d'introduire une collision visée à 
la place d'attaques au hasard. - 

Une admirable confirmation de cette idée de Lotka et, ‘en même 
temps, la preuve de ce que le principe des collisions accidentelles 
de la théorie mathématique de la lutte pour la vie LES pas tou- 
jours justifié dans l'application, a été récemment donnée par los 
recherches expérimentales de SaLTt, au laboratoire Gray à Cam- 
bridge. Le but principal de ses recherches qui était de découvrir - 
si les insectes parasites distribuent en effet leur progéniture au 
hasard, sans aucun rapport à l'infection parasitaire antérieure de 
l'hôte, a clairement été atteint. L'analyse statistique des données 
de l'observation dans la nature sur Co//yria calcitrator ; les obser- 
vations à l'œil de la conduite du Trichogramma evanescens, con- 
fronté à la fois avec des hôtes sains et des hôtes infectés; les résul- 
tats numériques de plusieurs types d'expériences; tous ces témoi 
gnages sont concluants contre l'hypothèse d'une distribution au 
hasard. Il n'y a pas de place au moindre doute de ce que les paraz 
sites étudiés sont capables de distinguer entre les hôtes sains et 
ceux qui sont déjà infectés par le parasite, et qu'ils ont la tendance 
d'éviter ces derniers. $ 

Néanmoins, lorsque le nombre des hôtes est restreint ou bien, 
ce qui revient au mème, lorsque le parasite ne réussit pas a ouie 
des hôtes non infectés, le superparasitisme (ou l'attaque d'un hôte 
individuel par plus de parasites qu’il ne peut s'y développer) se 
produit en effet. Ce résultat complique le problème de l'action 
réciproque du parasite ct des populations de l'hôte. Quand un 
nombre quelconque de parasites est distribué entre un nombre 
égal d'hôtes, il n’en résulte ni le parasitisme à 100 % auquel on 
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s'attendait dans ‘une distribution parfaite, ni le parasitisme de 
63 % auquel on peut s'attendre dans une distribution absolument 
fe hasard, mais quelque chose d'intermédiaire entre eux- L’exer- 
cice d’un certain discernement combiné avec l'occurrence d'un, 
superparasitisme n'autorise pas une solution facile du problème. 
Nous pouvons résumer ces intéressantes observations cn indi- 
Tuan gae l'adaptation biologique qui s'est élaborée au cours de 
l'évolution — la faculté de discernement des parasites — altère 
fortement sous le rapport quantitatif les calculs qu'on peut faire 
j se fondant sur une simple acceptation de la théorie mathéma- 
tique de la lutte pour la vie, quant aux collisions accidentelles des 
composants d'une population mixte. | 
3. — Cependant, quel est donc le ròle des adaptations biologi- 
E 7 noiai aux lois des fluctuations périodiques du nombre 
se poursuit F gonen, dans l'action numérique réciproque qui 
hôte, ou bie LE après génération, entre le parasite et son 
élective ch P asresseur et sa proie? La présence d'une faculté 
tances de E es parasites n’est certainement qu'une des circons- 
Ig processus compliqué. 
a as difficile de s’apercevoir qu’on peut entreprendre la 
abord ue oblème par deux voies contraires. En premier, un 
détail toutes i synthétique peut convenir ici. On peut étudier en 
parasites à ss de la conduite des hôtes et des 
une équation A asn d'âges différents et s'efforcer de formules 
question qui K érentielle de leur action réciproque. C'est cette 
changements res forme intégrale, doit nous donner la loi des 
Pourtant ii A TEN dans la population. w 
contemporains ai ia déductive dont se servent les physiciens 
quée ici. Nons banc es circonstances analogues peut être appli- 
le tableau qualitatif E faire des expériences et établir quel est 
tème déterminé. Le s Fi de lu lutte pour la vie dans un sys- 
tions peuvent-elles p Hai peut-il rester en équilibre, des fluctua- 
les fluctuations A Mae et de quel type, en quelle mesure 
etc.? Connaïssant les nn ea de la situation initiale du système, 
giques, il nous sera a $ i s qualitatives des fluctuations biolo- 
tielles exprimant la natu acile de trouver les équations différen- 
voie que nous avons ch s de ces fluctuations. C’est cette dernière 
tions périodiques dans 2 ic dans nog recherches sur les fluctua- 
es populations mixtes. Nous pouvons for- 
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muler ainsi notre problème principal : comment les adaptations 
biologiques, qui se forment dans le processus de l’évolution, 
agissent-elles sur les propriétés qualitatives des fluctuations bio- 
logiques? 

4. — Le système biologique le plus primitif sera celui où les 
agresseurs ne possèdent nulles adaptations spécifiques qui augmen- 
teraient l'intensité de leur attaque sur des victimes et où les lois 
du hasard règnent dans l’action réciproque des espèces. Un 
tel système s'approche le plus de ce qui a lieu lors d'une collision 
de simples molécules. Lorra ct Vocrerra ont écrit une équation 
différentielle de la lutte pour la ‘vie justement pour un système 
pareil. 

I n'y a pas longtemps Gause (1934) a fait voir qu'une popu- 
lation composée d'infusoria Paramecium bursaria qui dévorent 
les petites cellules de la levure Saccharomyces exiguus (voy. fig. 
T) représente à une première approximation une telle association 
primitive. Les dimensions des cellules de levure sont tellement 
menues que le Paramecium ne peut pas faire la chasse à chacune 
d'elles séparément; en restant au fond du vase ou en nageant 
parmi les cellules en suspension, ils s'emparent de toutes celles 
qui tombent accidentellement dans leur appareil buccal. Un mode 
d'absorption si passif ne permet jamais aux Paramecium de détruire 
Jusqu'à la fin les cellules de la levure et de « stériliser » le micro- 
cosme — il ya une petite quantité de cellules qui toujours 
échappera à l'attaque. Avec cela les Paramecies sont aussi assez 
résistantes et ne meurent pas toutes quand la nourriture est insuf- 
fisante; quelques Paramecies survivent à cette période et, à mesure 
que la concentration de la nourriture recommence à augmenter, 
ils commencent à se multiplier énergiquement. La destruction 
de la levure (4, N, N,) comme l'accroissement des Paramecies 
(% N, N,) dans une unité de temps sont en somme déterminés par 
le produit de leur concentration, et c’est pourquoi ici la fluctua- 
tion classique de Lorka-VoLTERRA peut être réalisée. 

Nous nous arrêterons pour l'instant sur quelques nouvelles 
expériences de 193% dont lcs résultats sont donnés sur la figure 18. 
Ces expériences ont été faites dans des éprouvettes à centrifugation 
contenant 5 cm? d'un milieu salin tampon d'Osterhout (pH = 7,5). 
Alin d'empêcher que les cellules de levure ne s'attachent en 
couche épaisse au fond ct aux parois de verre de Téprouvette, 
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on secouait les éprouvettes toutes les 12 heures ct en outre, on 
changeait le milieu chaque jour. Dans ces expériences, nous avions 


Nombre d'individus 


20- 


Jours 
Fig. 18. — Coexistence de Paramecium bursaria (l'espèce dévorante) 
et Saccharomyces exiguus (l'espèce dévorée)- 


affaire à une population synthétique, dans laquelle la multiplication 
de la levure (b, N,) et la mortalité du Paramecium (d, N,) dang 
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une unité de temps étaient dosées artificiellement. Comme géné- 
ralement la levure ne se multiplie pas sur le milieu salin d’Os- 
terhout, la population de levure qui n’était pas dévorée augmen- 
tait chaque semaine de 1,5 ou de 2 fois (b, — 0,5 ou 6, = 1,0) 
par l'addition de levure d'un milieu solide (le nombre des cellules 
de levure dans une unité de volume était compté dans la chambre 
Tuomas). Pour ce qui est de la mortalité des Paramecia, cette 
dernière était dosée artificiellement au moyen d'une raréfication 
quotidienne do la population de 0,2 ou de 0,4 (d, = 0,2 ou d, = 
0,4). La figure 18 (1) montre que dans ces conditions les fluctua- 
tions périodiques classiques peuvent avoir lieu: les Paramecies 
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g Pbursaria en 0,5c.c 
Fig. 19. — Courbes relatives de coexistence de P. bursaria et S. exiguus. 


raréfient la population de la levure et ensuite se raréfient elles- 
mêmes fortement, après cela la levure peut de nouveau s’accroitre; 
les Paramecies la raréfient de nouveau et ainsi de suite. Sur la 
figure 19, ces fluctuations sont représentées sous une forme 
relative; la concentration des Paramecies étant portée sur l'axe 
des abscisses, et celle de la levure sur l'axe des ordonnées. Les 
courbes n’intersectent ni l'axe des abscisses, ni l'axe des ordonnées 
et l'action réciproque des espèces ne s'interrompt jamais (nous 
avons déjà remarqué auparavant (Gause, 1934) que ces fluctuations 
ont apparemment des « cycles limités »). 

On peut conclure ainsi que si les conditions de l'équation (1) 
se réalisent, les fluctuations périodiques classiques présupposées 
de LOTKA-VOLTERRA se réalisent en effet. Cependant, les expériences 
que nous avons exposées permettent de tirer encore la conclusion 
suivante, Si nous affaiblissons fortement les agresseurs par une 
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raréfication considérable (ou bien une destruction particulière), 
alors des fluctuations « presque classiques » ont lieu en effet dans 
le systeme (fig. 19, 1). Mais si nous abandonnons le système davan- 
tage à lui-même, et maugmentons pas autant la mortalité des 
agresseurs (fig. 19, m) le caractère des fluctuations change quelque 
peu. La mortalité naturelle des Paramecia, la nourriture étant 
abondante, n'existe 

presque pas ct même 

avec une raréfication 
considérable des cel- 

s lules de levure, la po- 

E pulation des Paramecia 

ne décroit en aucune 

mesure. Ceci leur per- 
metd'anéantirlalevure 

presque entièrement 

n'en laissant qu'une 

Æ petite quantité dontils 
a ne peuvent s'emparer 
à cause des conditions 
biologiques de len- 
gloutissement (comp. 
les courbes 1 et HI, 


fig.19).Sous l'influence 
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la puissance des agres- 
classiques changent Lou Le les fluctuations 
tians de Ron 2 $ emenl vers ce qu on meore les « fiuwctua 
nes i A Des rs nous nous srééterons plus lois 
dans lesquelles nous s% ER quelques associations biologiyani 
réciproque de ut: a une étude expérimentale del action 
le grand Infusoire Burs Ei € la victime. La figure 20 représenté 
LE Parametru bursan i 2a truncatella dévorant les individus 
beaucoup celui que P pea ue le mode d’engloutissement rappelle 
la ne oui p ir emploie & son tour pour dévorer 
truncatella ct P rat en expériences avec Bursaria 
24° C dans des fe er ont été faites à une température de 
Ki." pe = vien recouverts par une plaque de verre et 
jyuide. Ce dernier était un milieu filtré d'une 
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culture naturelle délayée d’une quantité double d'eau distillée 
et contenant une petite quantité de levure Saccharomyces exiquus 
ajoutée pour nourrir le P. bursaria. De cette manière, des con- 
ditions furent créées, favorables à la multiplication des deux 
composants de la chaîne nutritive. 

Comme le montre la figure 21, l'agresseur n’est pas en état de 


Nombre d'individus en Zcc 


P butsaria > 
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10 45° 20 


5 
Btruncatella > 
Fig. 21, — Coexistence de B. truncalella et P. bursaria. 


détruire les victimes jusqu’à la fin, comme dans notre cas précé- 
dent; pourtant il se montre excessivement sensible et périt quand 
la nourriture fait défaut avant que les victimes puissent obtenir 
la possibilité de se multiplier de nouveau. La courbe de l'action 
réciproque des espèces est ici coupće par l'axe des ordonnées (fig. 
21, 11) et par conséquent le cycle fermé de la fluctuation périodique 
VÉRIFICATIONS EXPÉRIMENTALES. 4 
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classique ne peut plus se réaliser. Les fluctuations périodiques de 
la population ne deviennent possibles qu'avec une immigration de 
l'agresseur du dehors. 

6. — Nous avons aussi fait des recherches sur l'association de | 
deux espèces d’Acariens de la farine, dont l'une, Cheyletus eruditus 
est un agresseur et dévore l’autre espèce, Aleuroglyphus agilis à 
(voyez Gause et Suaracnova, 1935). Sur la figure 22, on voit l'aspect 
que présente la population au microscope. La poursuite de ses vic- 
times par cet agresseur présente un grand intérêt biologique et 


Fig. 22. — Une population des Acariens de farine : Cheyletus eruditus 
(l'espèce dévorante) et Aleuroglyphus agilis (espèce dévorée). 


a été décrite par Newsreap et DUVALL (1918). Le Cheylete se ren- 
contre dans la plupart des échantillons de grains qui contien- 
nent des Tyroglyphides. Comme la plupart des bêtes de proie, il 
est solitaire et ne vit pas en troupes, comme le font ses victimes 
Tyroglyphides. 

Le Cheylete est un véritable tigre parmi les paisibles troupeaux 
d'Acariens qui broutent, et ses mouvements décidés et rapides 
présentent un contraste marqué avec la hâte sans but ou la tral- 
nasserie rampante de ses victimes. Il peut courir à reculons, facile- 
ment et vite, s'il juge qu'une retraite soudaine serait prudente ou 
bien quand par exemple un petit individu se rencontre avec un 
autre plus grand de sa propre espèce. Quoiqu'il wait pas d'yeux, 
il paraît se rendre vivement compte des événements dans son 
voisinage, ce qui tient sans doute au grand nombre de poils 
tactiles et de bâtonnets sensitifs dont ses pattes sont pourvues. 
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Quand il se nourrit, le Cheylete saisit n'importe quelle partie de 
la victime entre ses pedipalpes courbées, qui se ferment alors l'une 
contre l’autre, comme les lames d’une pince, avec une prise à 
laquelle on ne peut pas échapper. 

Nos expériences avec la croissance d’une population mixte de 
Cheyletus et d’'Aleuroglyphus ont été faites dans des bocaux de 
verres ouverts pas grands (1 em. de diamètre et 2,5 em. de hauteur) 
contenant 0,2 gr. de farine. Avant l'introduction des Acariens les 
bocaux et la farine furent stérilisés pour éviter les moisissures. Afin 
que les Acariens ne puissent pas passer d’une culture à une autre, 
les bocaux étaient placés dans des récipients plus larges; au fond 
du récipient on versait du KOH à 5 % et on enduisait les bords 
de vaseline pour empêcher les Acarïens de sortir au dehors en ram- 
pant. A leur tour les larges récipients étaient placés dans un 
grand dessiccateur avec H, O et le tout dans un thermostat à 29° 
C. Le couvercle du dessiccateur était largement soulevé. On créait 
de cette façon la haute humidité de l'air et de la farine, indis- 
pensable aux Acariens victimes. La durée d’une génération des 
victimes dans ces conditions est d'environ 15 jours, celle des 
agresseurs de 20 environ. 

Des données curieuses se font voir sur le tableau 6 où l’on trouve 
aussi l'indication de la population mixte quant à l’âge et au sexe 
à différentes étapes de la croissance. La détermination de la densité 
de population des Acariens se faisait en versant le contenu de 
l'éprouvette avec la farine sur une plaque en verre et en comp- 
tant avec soin au microscope le nombre des Acariens dans l'échan- 
tillon entier ou bien (avec une densité accrue de la population) 
d'une partie seulement, par exemple 1/4, 1/8, etc. Après le compte, 
l'échantillon était de nouveau remis dans les éprouvettes et de 
cétte manière il n’y avait ici aucune raréfaction artificielle de la 
population. En traçant les graphiques que nous donnons plus 
loin, nous avons opéré avec la densité générale de la population, 
sans fractionner cette dernière en groupos d’après l'age. 

La figure 23 représente les courbes de la croissance et de l'ex- 
tinction de la population des Acariens de farine. Les courbes 23 (1), 
caractérisent la croissance de la population des victimes A/eurog- 
lyphus séparément dans trois ensemencements initiaux différents 
(86, 34h et 688 individus par 0,2 gr. de farine). Comme nous ne 
changions pas la farine, la population après que le maximum 
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Fig. 23. — Croissance de la population de Cheyletus eruditus 
et Aleuroglyphus agilis. 


VÉRIFICATIONS EXPÉRIMENTALES 53 


(40 jours environ) avait été atteint, commençait à diminuer. Les 
Acariens alors périssaient non dans la culture même, mais s'effor- 
çaient d'en sortir. La cessation de la croissance de la population 
était sans doute liée à l'épuisement des ressources nutritives. Les 
agresseurs placés dans l’éprouvette avec de la farine seule, sans 
victimes, périssaient déjà presque en entier vers le 145° jour 
(Table 6). 

Passant à la croissance de la population mixte des victimes 
Aleuroglyphus et des agresseurs Cheyletus qui nous intéressent 
directement, nous pouvons commencer l'examen du cas où l'on 
introduisait dans une population de victimes de densité moyenne 
(225 par 0,2 gr.) beaucoup d’'agresseurs (37,5 par 0,2 gr.) — voyez 
figure 23 (vı). Dans ce cas, la diminution des victimes était inin- 
terrompue, l’agresseur se multipliait jusqu'à un certain maximum, 
puis commençait à périr sans même avoir eu le temps de détruire 
jusqu'à la fin toutes les victimes. Ensuite les victimes étaient 
finalement dévorées par cette population mourante des agresseurs. 
Le même tableau se reproduit, si nous introduisons 7 agresseurs 
pour 344 victimes par 0,2 gr. (fig. 23, 1v). 

Maintenant si nous mettons 7 agresseurs avec une très faible 
concentration de victimes (par exemple 84 par 0,2 gr., figure 
23, n), il peut se faire que l’agresseur ne s’acclimatise pas et ne 
trouvant pas de victimes, périsse, laissant une population pure 
des victimes. Cependant ici le sort du système dépend d'un 
grand nombre de facteurs accidentels, et dans cette direction le 
système ne se développe que dans 50 % des cas. À côté de cela, 
l’intéressant processus que voici peut avoir lieu en même temps 
(fig. 23, m et tableau 6). Quand on place les agresseurs chez 
les victimes (de la mème densité) ils commencent à les détruire, 
et ne laissant qu’un petit nombre d'œufs et de jeunes larves héxa- 
podes, commencent en assez grande proportion à mourir EUX 
mêmes. Il résulte de cet affaiblissement puissant des agresseurs, 
que pour les victimes non dévorées qui restent, la possibilité se 
présente d’une multiplication intense et, dans la suite, les agres- 
scurs raréfient de nouveau des victimes. Ainsi lorsqu'il existe une 
proportion déterminée de concentration de l'une et de l'autre 
espèce, les fluctuations numériques classiques du type de LOTKA- 
VoLTERRA peuvent avoir lieu. — Si nous plaçons les mêmes T 
agresseurs dans une population très dense de victimes (688 par 
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TABLE 6 : Croissance de la population des Acariens de farine. 
Nombre d'individus dans 0,2 gr. de farine 
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0,2 gr.) ils ne pourront pas s’acclimater etpériront. Ceci tient à un 
facteur absolument nouveau — apparemment les agresseurs ne 
peuvent s'accommoder des produits métaboliques des victimes en 
une très forte concentration (odeur!). Cette dernière observation 
coïncide aussi avec celles de Newsreap et Morris (1920). 

Pour obtenir les courbes relatives de l’action réciproque des 
agresseurs (N,) et des victimes (N,), nous marquons comme aupa- 
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Fig. 24. — Courbes relatives de coexistence de Cheyletus eruditus 


et Aleuroglyphus agilis. 


ravant la concentration N, sur l'axe de l'abscisse et N, sur l'axe 
des ordonnées. Les courbes empiriques de l’action réciproque sont 
données sur la figure 24, et les courbes idéalisées sur la figure 25. 
Avant tout on peut noter que la séparatrice ab sépare une zone 
où les agresseurs ne s'acclimatent pas, et les courbes reviennent 
sur laxe des ordonnées sous l'influence des produits méfaboliques 
des victimes. Au-dessous de cette séparatrice commence chez nous 
l'action réciproque, et avec des concentrations moyennes des 
agresseurs et des victimes celles-ci sont dévorées jusqu'à la fin et 
ensuite les agresseurs meurent eux-mêmes. Nous pouvons remar- 
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quer que par comparaison avec P. bursaria (fig. 19) il y à ici une 
certaine augmentation dans l'intensité de l'attaque. En même 
temps, fait très caractéristique pour le système donné, l'intensité 
de l'attaque n’est pourtant pas suffisante pour que la courbe de 
l'action réciproque coupe immédiatement laxe des ordonnées. 
Grâce à la composition hétérogène de la population des victimes 
quant à l'âge et à l'absorption affaiblie des groupes du jeune áge, 
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Fig. Be Une idéalisation des courbes de coexistence de Cheyletus eruditus 
(l'espèce dévorante) et Aleuroglyphus agilis (l'espèce dévorée). 


ces dernières restent d’abord intactes; ce n'est qu'ensuite quand 
elles ont grandi qu'elles sont dévorées par la population expirante 
des ZGPOSSENTS (la courbe de l'action réciproque va d'abord le long 
de l'axe des abscisses et ce west qu'ensuite qu'elle la coupe). C'est 
pourquoi il est tout à fait naturel qu'avec une baisse ultérieure 
de la concentration des agresseurs et des victimes, quand l'inten- 
sité d'attaque des premiers se sera un peu affaiblie, cette con- 
centration se montre déjà insuffisante pour détruire les victimes 
entièrement et nous avons une zone des fluctuations numériques 
classiques (*). Au-dessous d’une certaine concentration des victimes 


(*) Ces oscillations sont possibles grâce à l’hétérogénéité de la population sous le 
rapport de l’âge. Les imago et les larves à 8 pattes des victimes sont dévorées entiè- 
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au seuil (A) l’action réciproque des agresseurs et des victimes 
en général ne peut se produire, et les agresseurs ne peuvent pas 
s'acclimater. 

7. — Cette intéressante association des Acariens de farine 
représente une transition directe de la faible intensité d'attaque 
des victimes par les agresseurs (P. bursaria et B. truncatella) à 
l'attaque d’une intensité exceptionnelle que nous avons observée 
chez le rapace Didinium nasutum, dévorant un autre Infusoire, le 
Paramecium caudatum (Gause, 1934). Les conditions et les résul- 
tats des expériences ont déjà été décrits en détail, c'est pourquoi 
il n’est pas nécessaire de s’y arrêter ici. Nous donnons seulement 
sur la figure 26 les résultats d’une nouvelle expérience faite avec 
le milieu salin de BEERS (1933), contenant un mélange de levure 
et de bactéries pour nourrir le Paramecium. L'intensité de lat- 
taque du féroce Didinium contre le Paramecium est ici tellement 
forte que les courbes de l’action réciproque coupent laxe des 
abscisses sous un angle aigu et l’agresseur dévore les victimes 
entièrement dans tous les cas. Ce n’est que lorsque la concentra- 
tion de ces dernières est tout à fait insignifiante (3 individus par 
100cm?!) qu'il ne peut s’acclimater. Comme résultat, le « point 
singulier » avec les fluctuations classiques autour se déplace ici 
presque jusqu’au commencement des coordonnées, où ces fluc- 
tuations potentiellement possibles sont complètement détruites par 
le processus statistique. Ainsi, les coordonnées du « point singu- 
lier » chez le Didinium sont approximativement égales : 6 victimes 
et 7 agresseurs dans 100cm3, alors que chez les} Acariens de 
farine il y a 50 victimes et 25 agresseurs dans 0,2 gr.! 

Du côté biologique, l'intensité plus forte de l'attaque des 
victimes par les agresseurs résulte d’une série d'adaptations, ce 
qui renverse la plus simple des suppositions admises, à savoir 
que la rapidité de destruction des victimes par les agresseurs est 
proportionnelle au produit de leurs concentrations. L'insuffisance 
des victimes est compensée par une diminution de la taille des 


rement par les agresseurs, mais les jeunes larves héxapodes sont plus faiblement 
attaquées par lui. Ces dernières semblent pour ainsi dire être en dehors du proces- 
sus de l’action réciproque et une partie d'elles survit. Si Les agresseurs sont nom- 
breux ils réussissent à dévorer les hôtes qui restent quand ceux-là auront grandi. 
Mais s’il y a peu d'agresseurs, ils n’ont pas le temps en mourant de dévorer entière- 
ment les victimes et celles-ci commencent à se multiplier. Après elles, paraissent 
et se développent les agresseurs non entièrement morts de faim (voir tab. 6). 
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agresseurs et par la presque complète absence de mortalité de 
ces derniers. 

8. — Tout ce qui a été exposé plus haut peut être résumé 
ainsi : les fluctuations classiques ininterrompues de la population 


M(Paramecium en l00cc) > 


5 y 8 72 LE = 
N, (Didinium en /00cc) —> 


po me — Courbes relatives de coexistence de Didinium nasutum 
espèce dévorante) et Paramecium caudatum (l'espèce dévorée). 


présupposées par LOTKA-VOLTERRA peuvent être observées dans des 
associations biologiques très primitives où l'intensité de l'attaque 
des agresseurs contre les victimes n’est pas grande et où elle est 
soumise aux lois du hasard. Au cours de l’évolution du système 
biologique il se forme des adaptations variées qui augmentent 
l'intensité d'attaque des victimes par les agresseurs. En fin de 
compte, les fluctuations classiques se conservent seulement dans 
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la zone près de l’origine des coordonnées, où l'intensité d'attaque 
est affaiblie. Ultérieurement elles disparaissent et l’agresseur peut, 
ou bien ne pas s’acclimater, ou s'il s’acclimate détruire les 
victimes jusqu'à la fin, et ensuite il s'éteint lui-même. De cette 
façon il se crée un type tout à fait nouveau de fluctuations dans 
les associations biologiques, ce que les physiciens nomment des 
oscillations de relaxation. Ce qu'il y a de caractéristique pour 
ces oscillations c'est que dans des microcosmes clos (en l'absence 
d'immigration du dehors des agresseurs et des victimes) elles ne 
peuvent se produire et le phénomène cesse (mort totale des 
victimes non-immunes au cours de la relaxation élémentaire, ou 
bien extinction des agresseurs), et qu'il faut pour que les oscilla- 
tions existent un afflux d'immigration (Gause, 1934, a fait des 
expériences de ce type). = 
Ainsi que le remarque Vax per PoL (1934), ce qui est caractéris- 
tique pour les oscillations de 
relaxation c'est le fait que pendant 
la partie la plus grande de la 
période le phénomène a une 
conduite typique apériodique ou 
asymptotique (population pure de 
victimes) et, après cela, le système 
devient soudain instable (les 
agresseurs ou l'infection bacté- 
rienne peuvent s'acclimater), et < 
le désordre passe d'une manière Fig. 27. — Le vase de Tantale. 
discontinue à une autre valeur 
et ensuite le même phénomène de décharge se répète de nou- 
veau, etc., de sorte qu’une oscillation de relaxation a le caracos 
d’un phénomène de décharge qui toujours se répète. La période 
de temps est donnée par un temps de relaxation, d'où le nom du 
phénomène. E ess 
L'exemple le plus simple et le plus démonstratif de Poreulemon 
de relaxation est présenté par l'oscillation du niveau de l’eau dans 
le vase de Tantale (Le Corseincer, 1931). Il représente ta da 
voir dans lequel un courant d'eau tombe sans ateu pNOR 
(fig. 27), analogue à nos immigrations. Lorsque l’eau nu E 
niveau H, le siphon commence à fonctionner (l'agresseur s sedi 
mate) et le réservoir se vide rapidement jusqu’au niveau À. Ensuite 
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le processus se répète. Dans ce système d'une auto-oscillation nous 
avons par conséquent une source d'énergie constante, un seuil 
critique, et une certaine partie spécifique qui fonctionne. 

Revenant à nos associations biologiques, nous pouvons noter 
que la fluctuation ininterrompue classique et la fluctuation de 
relaxation discontinue ne représentent que deux types extrêmes 
nettement exprimés et que dans le miliou complexe des systèmes 
biologiques véritables des éléments des deux types peuvent évidem- 
ment participer. 


IV. ÉVOLUTION DES ASSOCIATIONS BIOLOGIQUES 


Il faudra encore beaucoup de travail expérimental et d’observa- 
tions dans la nature pour élucider tous les détails de l’évolution 
des associations biologiques. Pour le moment, nous voudrions 
nous arrêter seulement sur deux recherches qui offrent un 
intérêt parce qu’elles se rattachent au problème de l'évolution 
d'une association composée de deux espèces, dont l’une dévore 
l’autre. 

i Ainsi que l'indique BODENHEIMER (1932), Sivesrr: durant plu- 
sieurs dizaines d'années a cultivé ensemble la cochenille Icerya et 
le scarabée Novius qui la dévore, découvert sur un buisson de 
Spartium Junceum à Portici. La culture des deux espèces se main- 
tenait tout le temps sans interruption. Pourtant dans une culture 
sur des citronniers séparés, un tel équilibre n'avait pas lieu. Ici, 
tout d'abord, c'était la cochenille qui était dévorée complètement 
ei ensuite le scarabée Novius mourait aussi. Si quelques coche- 
nilles restaient non dévorées, après la mort des scarabées, elles 
peuplaient l'arbre d’une culture pure d’Icerya. Les observations de 
BODENHEIMER lui-même expliquent jusqu’à un certain point le 
tableau d’une coexistence infiniment prolongée des deux espèces sur 
le buisson. Lorsqu'ils ont anéanti la cochenille dans un secteur, 
les scarabées déménagent dans un secteur voisin et, sur le terrain 
devenu libre, les victimes qui ont survécu, ou celles qui atteignent 
cette zone en rampant, peuvent se développer. De la sorte des oscil- 
lations de relaxation typiques ont lieu ici dans la population, fluc- 
tuations qui cessent en l'absence de courants d’immi gration. D’après 
les observations de PAYNE (193%), le parasite Microbracon chasse 
aussi le plus souvent toutes les chenilles de la mite Ephestia. 
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Cependant, comme Payxe l'indique, cette association est relative- 
ment jeune; le parasite n’a pas encore développé ses attaques avec 
une intensité suffisante et d’après ses tropismes il ne coïncide pas 
avec son hôte. Il en résulte que plusieurs individus de l'hôte 
peuvent échapper à la destruction. 

Comment faut-il donc se représenter l’évolution de telles asso- 
ciations biologiques? Nous avons déjà signalé que le type primitif 
est caractérisé par une faible intensité de l'attaque de la victime 
par l'agresseur et par les fluctuations numériques périodiques 
« classiques ». Au cours du processus d'évolution du système, il 
se développe chez l’agresseur nombre d'adaptations qui renforcent 
l'intensité de l'attaque, et des « fluctuations de relaxation » appa- 
raissent. Ces dernières peuvent se former aux niveaux les plus 
divers de l’évolution morphologique — nous les avons rencontrés 
aussi bien chez les Protistes, que chez les Insectes. Cependant, 
l’évolution des attaques intensives des agresseurs sur les victimes 
est accompagnée d’une évolution chez celles-ci de moyens défensifs 
pour se cacher ou s'abriter afin d'échapper aux agresseurs. Comme 
résultat l'efficacité des adaptations des agresseurs peut de nouveau 
se trouver être insuffisante, le système deviendra primitif et les 
fluctuations périodiques classiques réapparaîtront. Les observa- 
tions récentes de Smirnov et Poreragrr (données non publiées) 
montrent par exemple que l'intensité de l'attaque par le parasite 
Lariophagus distinguendus des larves du scarabée Calandra 
granaria est très grande, il sent leur présence et les recherche 
à de très grandes distances. Néanmoins, les larves se cachent 
ici si parfaitement qu'elles ne peuvent pas être détruites entière- 
ment. Tel est par conséquent le tableau de l'évolution des associa- 
tions biologiques : l'augmentation de l'adaptabilité des agresseurs 
tend à transformer les associations en associations de relaxation, 
et la même augmentation d'adaptabilité des victimes à les ramener 
de nouveau aux associations à fluctuations classiques. 
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